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Chopter 8
Met name sinds het begin van de twintigste eeuw zijn veel milieuvreemde
stoffen (xenobiotica) in de natuur terechtgekomen. Veel van deze stoffen, zoals
herbiciden, fungiciden en insecticiden, zijn gebruikt als gewasbeschermings-
middelen in de landbouw. Ook in de chemische industrie zljn veelvuldig
oplosmiddelen, weekmakers, brandvertÍagers, schoonmaakrniddelen en dergelijke,
al dan niet per ongeluk, in ons milieu terechtgekomen. Dergelijke milieuvreemde
stoffen kunnen grote problemen in het milieu veroorzaken. Ze kunnen gfi-lg z1jn,
waardoor planten, dieren en ook menseri er ziek van worden. Als deze
verbindingen tetechtkomen in het drinkwater, in de lucht die wij inademen, of in
de bodem walr gewassen geteeld wordeÍr, ztjn de gevolgen voor de
volksgezondheid nauwelijks te overzien. Gelukkig is er de laatste jaren een
gtoeiend besef, dat er gÍote gevaÍen op de loer liggen. De wetgeving is aangepast
en chemisch aft,al mag niet zomar meer geloosd worden. Ook zijn er alledei
technieken ontwikkeld die het mogelijk maken om "oude" vervrriJingen op te
ruimen. Voorbeelden hiervan ztjn het afgraven van verv'uilde terreinen,
verbranding van chemisch afval bij extreem hoge tempeÍatuÍeÍr en langdurige
opslag v^n zwaar slib. Een heel bijzondere techniek, in ieder geval gezien door de
bril van een bioloog, is het biologisch reinigen van chemisch vervuild water, slib of
grond, of chemisch vervrrilde gassen.
Bacteriën blijken veel milieuvreemde stoffen (xenobiotica) af te kunnen breken.
Dit is niet iets wat bacteriën zom ^r doen; ze halen er energie uit, zodat ze zich
kunnen vermenigr,rrldigen. In een niet vervuild miJieu, komen ook stoffen voor
met heel complexe structuren. Bacteriën zlin daardoor gewend aan het eten van
complexe stoffen. Een probleem is echter dat xenobioicavaak qua structuur net
iets afwijken van in de natuur voorkomende verbindingen, doordat et bijvootbeeld
halogenen, zoals chloor- of fluoratomen, aan vast zttten. Hierdoor kunnen
xenobiotica bestand zijn tegen biologische afbnak door bacteriën. Uit onderzoek
is gebleken dat er vaak maar heel kleine aanpassingen nodig ziin in de
afbraakroutes van bacteriën om ze xenobiotische stoffen toch te kunnen laten
afbreken. Dit soort aanpassingen blijkt spontaan op te treden. Op plaatsen w^ r
venrrilingen al geruime tijd aanwezig zijn, worden bacteriën gevonden die hun
afbraakroute hebben aangepast waardoor ze in staat zljn de vervuiJingen op te
eten. Deze bacteriën kunnen zelfs vaak aanzienlijke hoeveelheden milieuvreemde
stoffen eten, waardoor de vemrilde plek uiteindelijk weer schoon wordt. \We
spreken in zo'r geval van biologische reiniging of biosanering. In figuur 1 zlin eer'
paar recente berichtgevingen uit de Nededandse kranten betreffende biologische
saneringen weeÍgegeven. Een groot voordeel van biologisch reinigen van met
name de bodem is, zowel praktisch als economisch gezien, dat deze niet hoeft te
rvorden afgegraven. Als er een fabriek op staat, wat natuudijk heel vaak het geval
is, dan hoeft deze niet te worden afgebroken.
Uit eerder onderzoek is gebleken dat vemriling-etende bacteriën niet zomaar
voor ons aan het werk gaan. Vaak hebben ze een voorkeur voor eeÍr bepaald dieet,







lcrllrlaoii le-cirlt :.i l;nyawrhnd
;i:;;:: ;;1,':'n:;':,1'"'''" 
....,"j-





Nl! r thr l i len. [n r l  .u+( I  9| l
lï*ï;;j,,:r,.;:'iti;": !.1"i$
ï;:,,:ilÍi:,J:i;rH ji,ï,ï,i" nxrï
{ , .  t  i c i c Í .Èn  r t Í  r  s .e 'o , r l ( '  , ' \N ; *n '
,u l  Ée t  l r l$ t r  . t ' k  h r l  Í  rn  'n r l t rh  te l i {n
, , l ra l  r rn  & '  m ins  , '  l !  h tc r f l r  í c  
'_
mrn \ r . .  ro  , '< l  lahorc tÀ{ ' r 'm ln  (  , , , ' " rJ \
;l*t t*t;j*lliï i*ïr,Ï,$
iirri,gi.tt. rriilië,irg.2o! .., opk6- 
';;i$,
i '^ . ,  / ro \ , f r  ln el l  e i \ r l  l :cn nI ' '  
: : l l
. r i  ,  , r r  . t r  errc, .n, ' .  n ' r r ' ; r  htr
Figuur l :Recente medi ;
saner i  ngen.
Chopter 8
! [ o Á  ! c a d s e $ r $ r y
dd ók#tsdSeí Fm!4
b,i1g, i( &í lM !d rf e.a
(, d. els{ &s rs6l
der Md htr.n e
vrkèll tè .Éan!*r i dlt $
k *írdli fsdr dr F{M,
ó È n.dtr' ri$ Fker. t6
wli lÈlaar i. àiÁÈ*
!!ereltp.:.re!f ia baclÉtln,.,f i!ílt !|irtdftint!:irS
BacÈeri$n vdtrrk*n w*Ï x'ï'ïet gt>ede
s*cg3ndêir* mrhe{dsv*ce'wraar"de{r
.d.,1. ).1 1".-. i '{ .. -{- rnr'\"rr '  Ne --lr t*f,{ ' .13 E'rrl hod*mrant'rintr*prtr
,i:! *'!.!...] trl:ltÍ;!L,i{ }ligid"' " . 
- 
-,' nGronirrg*.ldre8iflnnhil.*$Íen
Bacteriën kur:netr de E+'as 
"lo*n
fr$***t$ig$iffii**,i*
Figuur  l :Recente  med iaber ich ten  u i t  d iverse  Neder landse dagb laden over  b io log ische
sanenngen.
I:; ï. l;il*';' ;*i,iï: l,i
m : e r  r , J .  
j  
. , r t  d l w l  , l  { r  h r , r
?  l s N  l I d J ! .  1 . , ,  4  t  J ' ' 1 1  r ' r " i t
ï#ï;]il*:Íïïii.lïftï;
dc barltÍ;i* :llè Itt *{t*n |o bÈr*j'
r i . ) l e ( u l r r ' 1 t ' . t o  n r
i l : u l  i i  . r r . , ' p ,  ]  )  ( ' h f r , , r r t r i J I r L ,
I  t h  l ë o J - k i r )  c r r  ,  u l l L  r r  . r r t  , i , ,  '
tlrt Lfi$kvrler Íx1ttÈ t!,iili11 LtlSè'
í ,  , r , r ! í i  \ , n ' i i ! p , r  t r  t : r  , r l l * c n  i c r
ï ll:.; ï:' ,ï'i:.;',;ï'i: ;li: ,::
djirllsf,
SÍeutelen
Cs; r . r  r ( , r , t ,$ i . r ; : . .h .  Á l r  ; c  L l ,
! {ooJ : . ts {n r f i  f r  \ c rh r$ ,h .  h rh  te  i t
r ( r  je r ' r l l L \  r i * , 'n  Dar  I 'L r  r * t
, n ; r n r , " i r r . { , { .  t u  o r L  * i J  l n  i , . 1  J Í
l$ f t tu ts i l }m l rnsr^ . l c  1n  Jc  b . '1 ,n
f , . { r '  L r  $ i l  . n k ( l c  I  t r . r  Ë r J n  J u r r r
nu . r  d r t  LL l t  vn ;  1111 26  n  f  r t r ; r
H t ,  t n  . r '  .  , , , r ' s . 6  . , J l  , , r t r , J r ,  l i r
r ; t r l t t d . r l  ' r .  c r , ' n , l ;  n N t  2 , , ' J , . r l
i19  r l '  lCrorJ rn i , l r rS
{  J ( ,  t \ ! { l c ,ucêr r - f  hocr  }L } } r  n rq ' r t \ .
h .1  hd . rn .e4r í ] i lè l .p r ' { f i l  }o  l t } . ' l
dn  i ! ( ,e l , lpe?rLr r  Ê ;n  I r .c t1 ,  , . . ,
109
Chooter 8
Pas als de omstandigheden gunstig zrjn voor bacteriën, g^^fl ze aan de slag. In een
laboratorium kunnen deze omstandigheden nauwkeurig in de hand gehouden
woÍden, zodat een bepaalde bacteriesoort een verbinding snel afbreekt. In de
bodem is de situatie over het algemeen echter veel minder gunstig. Overal zitten
kleine hoekjes en gaaties waar lekkere 'bijgerechten' of andere gÍoeifactoren
verstopt zitten, de temperatuur is niet hoog genoeg, er is geen lucht, er zrjn r'og
andere (voor de bacterie gfng.) chemische afvalstoffen aanwezlg, etc. I{ortom,
vaak is de heersende situatie in de bodem veÍÍe van ideaal. Tot op zekere hoogte
kan er ingegrepen worden en kunnen de condities enigszins aangepast worden,
bijvoorbeeld door het toedienen van extïa voedingsstoffen, of het inpompen van
lucht. Op deze manier kunnen de juiste bacteriën gestimuleetd worden om het
r,.uile werk op te knappen. Een voorwaarde is uiteraard dat we weten welke
factoren in de bodem van invloed zljr' op juist die afbnnkprocessen die we vrillen
stimuleren. Om daar een goed beeld van te krijgen moet er eerst een stapje terug
gedaan worden: van de vervuilde grond naar het laboratorium. In het laboratorium
kunnen de bacteriên gekweekt woÍden eÍl met behulp van chemische
analysemethoden kunnen de afbraaksnelheden van de vervuiïngen gevolgd
worden. Doot vervolgens veranderingen in de miïeuomstandigheden van de
bacterie aafl te brengen (bijvoorbeeld door de kweek van het licht in het donker te
zettefl, of van een koude plaats op een warÍne, etc.) en de afbraaksnelheid
wederom te meten, kan een beeld verkregen worden van de optimale groei-
omstandigheden voor een bactedesoort.
Dit proefschrift laat zo'n studie zien. De vraag die aan de basis lig van dit
proefschrift is hoe omgevingsfactoÍen de bacteriële afbnak van xenobiotica
beïnvloeden. F,r zrjn echtet vele qpen xenobiotica die qua structuur heel
verschillend z1jn. Dit onderzoek beperkt zich daarom tot het bestuderen van de
bacteriële afi:raak van gehalogeneerde aromateÍr. Gehalogeneerde aromatische
stoffen, zoals bijvoorbeeld gechloreerde benzenen, PCBs, chloor- en
broomfenolefl efl dioxine-achtige stoffen, vertegenwoordigen een gÍote gÍoep
milieuvreemde verbindingen. Ze zljn opgebouwd uit een aromatische
koolwaterstof ring, 'w^ara: ír venchillende chemische groepen vast kunnen zitten,
zoals chlooÍatomen, zuuÍgroepen (-COOFD of hydroxylgroepen (OH). Als
modelstof is gekozen voor gechloreerde benzoaten (Figuur 2).
Gechloreerde benzoaten kunnen op verschillende manieren door bacteriën
woÍden afgebroken. Diverse omgevingsfactoren, zoals onder andere temperatuuÍ,
zuwrtegraad, aan- of afivezigheid van lucht en zonlicht spelen hierbij een rol. In dit
proefschrift staat zuurstof centraal. Zuurstof blijkt namelijk sterk bepalend voor
het afbraakproces dat optreedt en welke bacteriën hierbij betrokken zljn. Zonder
zuurstof ztln de processen volledig andets (anaërobe processen) dan wanneer er
wel zuurstof aan-wezig is (aërobe processen). Als een xenobiotische stof in de
natuuÍ terecht komt, komt deze stof in eerste instantie terecht in een laag waann
lucht doordringt (er is wel zuurstof). Vervolgens zal de stof, indien er geen
(volledige) afuraak plaatsvindt, een schemergebied passeren waaÍ soms wel en
soms geen zuurstof is.
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soms geen zuuÍstof is. Uiteindehjk zal de stof terecht komen in de anoxische
lagen, die volledig zuuÍstofloos ztjn. Uit onderzoek is gebleken dat er juist in het
schemergebied veel microbiële activiteit is. In mijn proefschdft gaat alTe aandacht
uit raat dit schemergebied: het oxische/anoxische grensvlak.
'd ó.
2,5-dichloorbenzooot 3-chloorbenzooot
Figuur 2: Chemische structuren van 2,5-dichloorbenzoaat en 3-chloorbenzoaat
In het tweede hoofdstuk is een anaëroob proces beschreven. Uit het onderzoek
is gebleken dat dictrloorbeflzo^ t (er zitten twee chlooratomen aan de aromatische
ring) wordt omgezet doot anaërobe bacteriën tot chloorbenzo^ t met nog maar 7
chlooratoom. Dit is een belangrijke en gewenste omzetting, orndat in het algemeen
geldt hoe meer halogenefl eÍ aan de verbinding zittefl, hoe toxischer de stof.
Echter, volledige dechlorering lukt niet onder zuurstofloze omstandigheden door
thermodynamische oorzaken. Er is dus een Íesq)rodukt monochloorbenzoaat.
Afbraak van deze stof kan heel goed plaatsvinden onder aërobe omstandigheden.
Om tot volledige afbraak te komen van een dichloorbenzoaat liikt dus
samenwerking vereist tussen aërobe en anaëtobe bacteriën. De anaërobefl zetten
het dichloorbenzoaat om tot een monochloorbenzoaat, en dit kan vervolgêns
omgezet worden door de aërobe bacteriën tot kooldioxide en water. Dit lijkt een
eenvoudige oplossing, ma r 't blijkt in de praktijk erg moeilijk te zl'1n. Anaërobe
bacteriën zijn namelijk heel gevoelig voor zuurstof en kunnen er zelfs dood aan
gaan. Het is dus van belang dat de zuurstofconcentraties in hun directe
leefomgeving uiterst laag blijven. Ook omgekeerd blijkt er een gÍoot probleem.
Aërobe bacteriën blijken juist relatief hoge concentraties zuurstof nodig te hebben
om tot een succesvolle afbtaak te komen. ITordt de zuurstofconcentratie te laag
dan kunnen reacties in de stofirisseling fout lopen, waardoor gtftige bijprodukten
gevormd worden en de stofivisseling als het ware 'verstopt' raakt. Deze
bijprodukten kunnen zo glftg ztjn, dzt ze de bacteriën kunnen doden. Om tot
volledige rfbraak v^n ^rom ten met meerdere halogenen te komen zou het dus
wenselijk ziin om een aërobe bacterie, die wel goed kan gtoeien bij hele lage
zuurstofconcentraties, samen te laten weÍken met een anaërobe. Deze "lage-
zuurstofspecialisten" waÍeÍl echtei nog niet beschteven in de literatuur, en dus
hebben we zelf geprobeerd de bacterie te vangen.
In het derde hoofdstuk beschrijven we een aërobe bacterie, Ahaligenes p. stam
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L6, die chloorbenzoaat met hele lage zuuÍstofconcentÍaties goed kafl omzetten.
Deze bacterie is geïsoleerd uit een schep vervuild rivierslib, afkomstig uit de
Dordtse Biesbosch. De eerste aanwljzingen dat dit organisme zich heeft aangepast
aan lage zuurstofconcentraties bleken uit het feit dat er geen verstoppingen in de
stofwisseling optreden en dat geen giftige bij- of tussenprodukten gevormd
worden. Uit metingefl a fl enzymen blijkt dat stam L6 zelfs een ongewone,
volledig anders dan tot nu toe gevonden, manier heeft om het chloorbenzoaat af
te breken. Karakteristiek is dat de halogenen van de aroma: t afgesplitst worden,
voordat er ring-splitsing optÍeedt. Dit in tegenstelling tot de in de literatuur
beschreven aëroben, die de halogeen afsplitsen nadat de ring opengeknipt is.
Vermoedelijk is dit ook de belangrijkste oorzaak die bij de 'gewone' aëroben
verstoppingenvetooïz^akt als de zuurstofconcentraties telaagworden. In figuur 3
zijn twee foto's te zten van stam L6. Deze foto's zijn gemaakt met behulp van
electronenmicroscopie en laten zien dat stam L6 een staafuormige bacterie is die
zich kan voortbewegen door middel van flagellen (zweepstaartjes) die rondom
gesitueerd zijn.
Figuur 3: Electronen mÍcroscopische foto's
van Alcaligenes sp. stam L6. A) De vorm van
stam L6 is staafvormig en de grootte is
ongeveer twee-en een halve micrometer bi j
een halve micÍometer. B) Stam L6 is in staat
zich voort te bewegen met behulp van
flagel len (zweepstaart jes) die rondom de cel
ges i tueerd  z i jn .
Dan rijst natuudijk de vraag of organismen zoals stam L6 in vergelijking tot de
gewone aëroben wel snel genoeg zljn ín het 'pakken' van het substraat. Dit is van
belang om te voorkomen dat onder zuurstof-lirniterende condities de laatst-
genoemde groep aëroben hen een stapie voor is, en ongewenst de gehalogeneerde
aÍomatefl omzet rn grftige tussenprodukten. Fliertoe ztjn eÍ competitie-
experimenten gedaan @eschreven in het vietde hoofdstuk) waain een "gewone"
aërobe bacterie, Pseudononas p. stam 43, wedijvert met stam L6 in de afbraak van
ctrloorbenzoaat. Zowel bij lage zuurstofconcentraties als bii lage
ctrloorbenzoaatconcentÍaties bleek inderdaad stam L6 een specialist bij uitstek.
Alleen als beide concentraties hoog zijn, blijkt stam A3 de competitie van stam L6
te winnen. Hierdoor zljr' A3-achtige bacteriën wel uitermate geschikt om
bijvoorbeeld in bioreactoren dergelijke chlooraromaten op te ruimen. Er kan dan
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een hoge afbraaksnelheid van de vervuilende stoffen bereikt worden. In de bodem
echter, waaÍ zurrstof meestal de beperkende factor is, zullen bactedën van het L6-
type belangrijke afbrekets zijn.
In het vijfde hoofdstuk wordt beschreven dat in bodemmonsters van
verschillende typen eÍl vaÍl verschillende plekken (zand, klei, veen, vervuild, of
niet-vervuild) aanL6 verwaÍrte bactedën voorkomen en dat deze organismen ook
de ongewone afbraakroute kennen, waarin de halogeneÍr vooÍ het knippen van de
ring afgesplitst worden. Bovendien wordt aangetoond dat deze bacteriën zowel
ondet zuurstof-arme condities als bij chloorbenzoaat-bepeÍking de competitie
winnen van A3-achtigen. Tellingen vafl aantallen bacteriën in bodemmonsters
laten zíen dat de L6-typen zelfs in vergelijkbare aantallen voorkomen als "gewone" 
.
aëroben. Dat dit nieuwe type bacterie niet eerder gevonden en beschreven is, is
vermoedelijk te wijten aan het feit dat de omstandigheden waaronder isolaties zijn
uitgevoerd niet gunstig genoeg waÍen voor dit biizondete micro-organisme.
Een andere Soep bacteriën die veel voorkomt op oxische/anoxische
gtensvlakken is de gÍoep van de zogenaamde facultatief anaëroben. Deze
mictoben kunnen zowel groeien in anaëtobe als aërobe gebieden en kunnen
bovendien erg makkelijk omschakelen tussen de aërobe en anaërobe stofivisseling.
Modopseudoruonas p lushis DCP3 is een voorbeeld van zo'n chloorbenzoaat-etende
facultatief anaëroob (Floofdstuk 6). Het is een fototrofe bacterie, wat vril zeggen
dat zonlicht gebruikt wordt als bron van energie. Stam DCP3 kan chloorberzo^ t
omzetten onder zuurstofloze en zuurstofarme omstandigheden. Komen er hoge
zuurstofconcentraties, dan moet stam DCP3 zich beperken tot de afbraak van
andere olganische koolstoft'etbindingen. Stam DCP3 kan dus een poteÍrtiele
concuffent ztjn vooÍ een "lage-zuurstofspecialist'' zoals stam L6.
CompetitiepÍoeveÍr hebben echter laten zien dat stam L6 ten allen tiide stam
DCP3 de baas is. Alleen als er anaërobie optreedt, komt stam DCP3 er ^ rr te pas,
puru vanwege het feit dat stam L6 niet in staat is zonder. zuurstof te leven. Dan
heeft de fototroof ook nog zonlicht nodig en dat dringt in bodems moei$k doot.
Het is dus twijfelachtig of stam DCP3 wel een ecologisch relevante tol speelt
betreffende de biologische afbraak van xenobiotische stoffen.
In figuur 4 ztln de verschillende pfocessen en de relatie van deze processen tot
de zuurstofconcentratie in de omgeving in een schema 'fi/eeÍgegeven.
Wat kunnen we met de verkregen tesultaten in de praktijk?
Het is duideliik dat de verschillende afbraakprocessen van gechloreerde
benzoaten en de daarbij horende typen bacteriën alle hun specifieke eisen stellen
aan de omgevingscondities om zodoende tot succesvolle afbraak te komen. Als we
in een bioreactor gehalogeneerde atomaten vrillen afbreken, en we kunnen er gÍote
hoeveelheden lucht doorheen blazen, dan lijkt een "gewone" aëroob zoals stam
A3 de perfecte kandidaat. Vaak bliikt het echter moeilijk te ziin om de
713
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zuuÍstofspanning hoog te houden. Dit kan leiden tot ophopingen van grftige
produkten. Wellicht is het daarom ysiliger en bovendien ecoflomisch voordeliger
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Figuur 4: Schematische weergave van de verschil lende afbraakprocessen de relatie van
deze processen tot de zuurstofconditie n de omgeving, de bacteriën die erbij betrokken zijn
en hun belangrijkste cophysiologische karakteristieken. l) de catechol-route, l l)de gentisaat-
route, l l l) de l icht-afhankeli jke afbraakroute n lV) de reductieve route.
en complexe technische applicaties om de zuurstofconcentraties hoog te houden
woÍden dan overborlig. Bovendien kunnen eÍ nog steeds hoge aÍbraaksnelheden
van de milieuvreemde stoffen gehaald worden. Maken we de st^p fla r de 'on-site
(in situ)'afbraak - dat is biologische afbraak van milieuvreemde stoffen in de vaak
beperkt zuurstof houdende bodem zelf - dan liikt ook het L6-type bacterie de
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peïfekte kandidaat. \Tanneer we te maken hebben met veÍvuilende stoffen waar
meerdere halogenen a Í de aÍomatische ring vast zitten, dan moet vermoedelijk
voor eeÍr stapsgewiize a \pak gekozen woÍden. Dat betekent dat in eerste instantie
het aantal halogenen vedaagd moet urorden door biologische activiteit van
anaërobe bacteriën. De eindprodukten van zulke anaërobe processen, de minder
gehalogeneerde aromaten, ztjn vewolgens een goed substraat voor aërobe
bacteriën zoals stam L6 of stam 43. Voor activiteit van A3-type bacteriën moet
echter een zodanig hoge zuurstofconcentratie aanwezig z1jn, dat de stofwisseling
van de anaërobe bacteriën geremd kan wotden. Het lijkt daarom wenselijk L6-type
bacteriën een saÍneflwerkingsverband zan te laten gaan met de anaëroben. Voor
biologische afbnak van hoger gehalogeneerde verbindingen zou een facultatief
anaërobe fototroof mogetjk een uitermal. yeilige kandidaat zlin om in bioreactors
samen met strikt anaëroben gekweekt te wotden. De aanwezigheid van zelfs lage
zuurstofconcenffaties is dan niet meer nodig. De bioreactoÍeÍr zullen wel
doorzichtig moeten zljn en belicht moeten worden, om ^ n de energiebehoefte van
de fotouofen te voldoen.
De conclusies van het onderzoek op een riitje:
1) Anaërobe bacteriën kunnen een dichloorbenzoaat ornzetten tot een
clrloorbenzoa tniretnogm aï één chlooratoom.
2) Onder lage zuurstofspanningen blijken andere qpen bacteriën een rol te
spelen btj de afbnak van monochloorbenzoaat.Deze bacteriën bezitten unieke
afbraakroutes, v/aaÍ de halogenen al voor het openknippen van de aromatische
ring worden afgesplitst. Vermoedelijk zijn deze bacteriën hierdoor beschermd
tegen ophopingen van giftige tussen- of bijprodukten ten tijden van
zuurstofschaarste.
3) De "lage-zuurstofspecialisten" winnen de competitie van de niet-specialisten,
zowel onder lage zuurstofconcenttaties, als ook bii lage
chloorbenzo aatconcentraties.
4) De "lage-zuurstofspecialisten" met de aangepaste stofivisseling blijken
algemeen vooÍ te komen in de natuur.
5) De "Iage-zuurstofspecialisten" hebben ook een competitief voordeel ten
opzichte van facultatief anaërobe fototrofe bacteriën, die ook onder
zuursto farme condities chloorbenzoaten kunnen afbreken.
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